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摘要　雌穗是玉米重要的生殖器官，雌穗发育决定成熟果穗大小及单穗粒重，进而直接影响玉米
产量。雌穗性状主要包括穗长、穗粗、穗行数、行粒数、穗重、单穗粒重等，均为多基因控制的数量

遗传性状，且其遗传结构各不相同。解析雌穗性状的遗传基础，优化雌穗结构，是玉米增产的重

要途径。前人通过数量性状位点（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓｍａｐｐｉｎｇ，ＱＴＬ）定位和全基因组关联分析
（ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｙ，ＧＷＡＳ）等方法，已经鉴定出较多雌穗性状相关的遗传位点，但是
目前已鉴定功能的基因较少，所建立的遗传位点一致性图谱并不完整，因此难以全面揭示雌穗性

状遗传结构。通过综合前人雌穗性状遗传定位进展，现将已鉴定 ＱＴＬ位点和显著关联 ＳＮＰ整合
至玉米Ｂ７３参考基因组 Ｖ４版本，并鉴定出雌穗性状定位热点区间，对深入解析雌穗性状遗传结
构、指导雌穗性状基因克隆和理解雌穗发育分子机制均具有重要意义。
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　　玉米是我国第一大粮食作物，为保障我国粮食安

全起到了重要作用，玉米也是全球种植面积最大、产量

最高的农作物，全球总产已多年保持在 １０亿吨以
上［１］。国家统计局数据显示，２０２０年中国玉米播种面
积为４１２６０千公顷，产量为２６０６７万吨，与２０１９年相

比减少１．８９万吨，玉米单产和总产近年来处于整体平
稳态势。由于生态退耕、工业、交通和城镇发展等原

因，耕地面积逐渐减少，而随着我国整体消费力提升，

对玉米需求量逐步增加。２０１９年我国玉米进口量为
４７９万吨，２０２０年进口量达到１１３０万吨，而在２０２１年

上半年就进口１５３０．２万吨（中国海关数据），玉米对外
依赖度增加，因此提高玉米产量是我国当前的现实

需求。

　　玉米产量三大要素是亩穗数、穗粒数和百粒重［２］，

后两者均受雌穗性状影响。雌穗性状一般包括穗长

（ｅａｒｌｅｎｇｔｈ，ＥＬ）、穗粗（ｅａｒｄｉａｍｅｔｅｒ，ＥＤ）、穗行数

（ｋｅｒｎｅｌｒｏｗｎｕｍｂｅｒ，ＫＲＮ）、行粒数（ｋｅｒｎｅｌｎｕｍｂｅｒｐｅｒ

ｒｏｗ，ＫＮＲ）、穗重（ｅａｒｗｅｉｇｈｔ，ＥＷ）、单穗粒重（ｋｅｒｎｅｌ

ｗｅｉｇｈｔｐｅｒｅａｒ，ＫＷＥ）、秃尖长度（ｅａｒｔｉｐｂａｒｒｅｎｎｅｓｓ，

ＥＴＢ）、穗轴粗（ｃｏｂｄｉａｍｅｔｅｒ，ＣＤ）、穗轴重（ｃｏｂｗｅｉｇｈｔ，

ＣＷ）、籽粒区长度（ｆｒｕｉｔｌｅｎｇｔｈ，ＦＬ）、结实率（ｓｅｔｔｉｎｇ

ｒａｔｅ，ＳＲ）等，各个性状间存在一定相关性，在不同程度

上共同影响玉米产量［３４］。研究表明，玉米雌穗性状大

多是由微效多基因控制的数量性状，并且具有较高的

遗传力［５］。因此，了解雌穗性状的遗传结构，更加有利

于对玉米产量性状进行早代选择。

　　前人已经通过 ＱＴＬ定位、全基因组关联分析等方

法对雌穗性状的遗传结构进行了较多研究，并鉴定出

大量相关遗传位点。虽已有研究对这些遗传位点进行

汇总分析［６］，但是仅涉及部分雌穗性状，难以全面揭示

雌穗性状遗传结构。因此，本研究目的即为系统总结

雌穗１１个子性状的遗传结构研究进展，更新雌穗性状

相关遗传位点的一致性图谱，鉴定出定位热点区间。

本研究对深入解析雌穗性状遗传结构、指导雌穗性状
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基因克隆、理解雌穗发育分子机制和利用分子标记辅

助选择改良玉米雌穗性状进而增加玉米产量均具有重

要意义。

１　玉米雌穗发育过程

　　玉米雌穗又称雌花序，结实后称为果穗。玉米雌
穗性状形成与花序发育密切相关，在花序发育早期就

已决定大部分雌穗性状。玉米在营养生长过程中茎尖

分生组织（ｓｈｏｏｔａｐｉｃａｌｍｅｒｉｓｔｅｍ，ＳＡＭ）起始叶片的发
育，在每一片叶的叶腋处形成一个腋生分生组织

（ａｘｉｌｌａｒｙｍｅｒｉｓｔｅｍ，ＡＭ）。营养阶段转换为生殖阶段后，
玉米 ＡＭ 原基膨大伸长形成雌花序分生组织
（ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅｍｅｒｉｓｔｅｍ，ＩＭ）［７］。雌穗的发育分为生长
锥伸长期、小穗分化期、小花分化期和性器官发育形成

期４个时期［８］。在生长锥伸长期，ＩＭ显著伸长，长度大
于宽度，雌穗开始分化；在小穗分化期，ＩＭ启动小穗对
分生组织（ｓｐｉｋｅｌｅｔｐａｉｒｍｅｒｉｓｔｅｍ，ＳＰＭ），并转化形成两
个小穗分生组织（ｓｐｉｋｅｌｅｔｍｅｒｉｓｔｅｍ，ＳＭ）；在小花分化
期，ＳＭ转化形成两个小花分生组织（ｆｌｏｒａｌｍｅｒｉｓｔｅｍ，
ＦＭ），即上位花分生组织（ｕｐｐｅｒｆｌｏｒａｌｍｅｒｉｓｔｅｍ，ＵＦＭ）

和下位花分生组织（ｌｏｗｅｒｆｌｏｒａｌｍｅｒｉｓｔｅｍ，ＬＦＭ），ＦＭ在
基部外围出现３个雄蕊突起，中间隆起一个雌蕊原基，
小花分化末期，雄蕊退化消失，雌蕊原基继续生长，

ＵＦＭ继续发育成为结实小花，ＬＦＭ退化为不育小花；在
性器官发育形成期，雌穗中下部小花雌蕊的花柱和柱

头（即花丝）首先逐渐伸长，顶端出现分叉和茸毛，花丝

最终从苞叶中伸出。同时，子房膨大，胚珠分化，胚囊

卵器发育成熟。雄穗发育过程与雌穗相似，不同的是

ＩＭ会形成一定数量的分枝分生组织 （ｂｒａｎｃｈｉｎｇ

ｍｅｒｉｓｔｅｍ，ＢＭ），并且ＳＭ形成的两个 ＦＭ最终发育形成
可育上位花和下位花，雄蕊正常生长，雌蕊在雄穗中退

化［７８］。

　　雌穗发育中ＩＭ的宽度和ＩＭ分化出的ＳＰＭ的数目
影响最终穗行数的形成，而 ＩＭ的长度、ＩＭ持续分化
ＳＰＭ的能力，以及 ＳＰＭ持续向 ＳＭ发育和 ＳＭ持续向
ＦＭ发育的能力影响最终行粒数的形成，而穗粒数则取
决于行粒数和穗行数共同的形成过程。因此研究玉米

雌穗发育过程与遗传机制，对提高玉米产量具有重要

意义。

２　雌穗性状ＱＴＬ定位进展及总结

　　玉米雌穗性状是微效多基因控制的数量性状，遗

传结构较为复杂，早期主要利用 ＱＴＬ定位方法进行雌

穗性状遗传解析。ＱＴＬ定位方法经历了单标记分析
法［９］（ｓｉｎｇｌｅｍａｒｋｅｒａｎａｌｙｓｉｓ，ＳＭＡ）、区间作图法［１０］

（ｉｎｔｅｒｖａｌｍａｐｐｉｎｇ，ＩＭ）、复合区间作图法［１１］（ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ
ｉｎｔｅｒｖａｌｍａｐｐｉｎｇ，ＣＩＭ），以及最近发展起来的基于混合
线性模型的复合区间作图法［１２１３］（ｃｏｍｐｏｓｉｔｅｉｎｔｅｒｖａｌ
ｍａｐｐｉｎｇｂａｓｅｄｏｎｍｉｘｅｄｌｉｎｅａｒｍｏｄｅｌ，ＭＣＩＭ）和完备区间
作图法［１４］（ｉｎｃｌｕｓｉｖｅｃｏｍｐｏｓｉｔｅｉｎｔｅｒｖａｌｍａｐｐｉｎｇ，ＩＣＩＭ）。
　　１９９２年，Ｓｔｕｂｅｒ等［１５］首次利用 ＲＦＬＰ分子标记定
位了优良玉米杂交组合Ｂ７３×Ｍｏ１７的７个性状（产量、
株高、穗位高等）ＱＴＬ，并同时比较了单标记分析法和区

间作图法两种方法检测的差异，最终共鉴定出１１个产
量性状ＱＴＬ位点。除６号染色体，这两种分析方法检

测的ＱＴＬ位点几乎一致。随着分子标记的发展，特异
性强且遗传信息丰富的ＳＳＲ标记被广泛应用于ＱＴＬ定
位中。国内 Ｙａｎ等［１６］利用１５０个 ＳＳＲ和２４个 ＲＦＬＰ
标记对Ｚｏｎｇ３×８７１构建的含有２６６个家系的Ｆ２：３群体
对产量及产量构成因素（穗行数、行粒数、百粒重）进行

ＱＴＬ定位，共检测出２９个ＱＴＬ位点，其中１１个位点在
两个环境中均能检测到，单个 ＱＴＬ对表型变异的贡献
在３．７％ ～１６．８％。Ｔａｎｇ等［１７］以 Ｚｏｎｇ３和 ８７１为亲
本，构建了杂交种豫玉２２的永久Ｆ２群体用于杂种优势
ＱＴＬ定位，共检测１３个 ＱＴＬ位点，其中包括７个穗长

ＱＴＬ位点和１个穗行数ＱＴＬ位点。由于二代测序的发
展，高密度图谱逐步应用于ＱＴＬ定位中。Ｃｈｅｎ等［１８］对

Ｃｈａｎｇ７２×７８７构建的含有７０８个家系的 Ｆ２群体进行
ＧＢＳ测序，绘制了一份高密度染色体 ｂｉｎｍａｐ，并定位
了３个雌穗性状 ＱＴＬ位点和７个雄穗性状 ＱＴＬ位点，

最小定位区间达到 ０．８Ｍｂ，遗传定位的精确度明显
提高。

　　前人研究所报道的ＱＴＬ定位结果对深入解析玉米
雌穗遗传结构提供了数据支持。通过总结国内外雌穗

性状ＱＴＬ定位研究进展［１６５０］，共汇总了１０１３个玉米
雌穗性状 ＱＴＬ位点，其中包括４０６个穗行数 ＱＴＬ，１９０

个穗长 ＱＴＬ，１０１个穗轴粗 ＱＴＬ，７５个穗重 ＱＴＬ，７２个
穗轴重ＱＴＬ，６４个行粒数ＱＴＬ，６２个穗粗ＱＴＬ，２１个单

穗粒重 ＱＴＬ，１４个秃尖长度 ＱＴＬ，８个单穗粒数 ＱＴＬ。
由于大多数ＱＴＬ定位结果仅仅整合在各自构建的遗传
图谱上，无法综合揭示前人ＱＴＬ定位研究的规律，我们

针对ＱＴＬ定位结果仅具有遗传图谱信息，但是其连锁
标记具有序列信息的，通过序列 Ｂｌａｓｔ的方法，将相应

分子标记定位在 Ｂ７３参考基因组（ＡＧＰｖ４）；针对 ＱＴＬ

１３
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定位结果整合于物理图谱，但是参考基因组信息为较

旧版本的，我们统一转换至 Ｂ７３参考基因组（ＡＧＰｖ４）。

最终成功转换６１８个 ＱＴＬ位点［１６４４］，除穗轴粗 ＱＴＬ转

换成功相对较少外，其他性状 ＱＴＬ数目与原始数据分

布趋势一致，其中穗行数 ＱＴＬ最多，为２４５个，单穗粒

重和秃尖长度 ＱＴＬ最少，均为１２个，单穗粒数 ＱＴＬ并

未转换成功（表１）。１０条染色体中５号染色体ＱＴＬ位

点数目最多，为８８个，６号染色体上 ＱＴＬ位点数目最

少，为３３个（表１）。从子性状 ＱＴＬ分布情况看，穗长

在１号染色体上 ＱＴＬ分布最多，为２４个，在７号和８

号染色体上ＱＴＬ分布最少，均为６个；穗行数在４号染

色体上ＱＴＬ分布最多，为４０个，在６号和１０号染色体

上ＱＴＬ分布最少，均为１１个（图１ａ、表１）。由于定位

方法、亲本遗传背景和群体类型等差异，不同研究仅能

够揭示雌穗性状的部分遗传组成，为了获取更全面的

雌穗性状遗传信息，并鉴定出可以被不同独立研究重

复检测的可靠遗传位点，我们进一步对所定位６１８个

ＱＴＬ位点进行了对比分析，并定义可以被３次及以上

独立研究重复检测的位点为相应性状的ＱＴＬ热点区间

（ＱＴＬｈｏｔｓｐｏｔ），共鉴定出７６个雌穗性状 ＱＴＬ热点区

间，穗行数ＱＴＬ热点区间为６８个，在１～１０号染色体

均有分布；穗长 ＱＴＬ热点区间为３个，分布在２号、９

号、１０号染色体；穗重 ＱＴＬ热点区间为２个，分布在１

号、２号染色体；行粒数ＱＴＬ热点区间为３个，均位于５

号染色体，其他性状则未鉴定出热点区间（图２、表Ｓ１）。

其中，穗行数 ＱＴＬ热点区间 ４号染色体 ２００．０５３～

２０８．８８７Ｍｂ被不同独立研究重复检测到的次数最多，

为９次；２号染色体 １８．３２３～２０．３９９Ｍｂ、２２．０７１～

２６．７７４Ｍｂ，４号染色体４０．３１８～４１．６８７Ｍｂ、１７８．３６５～

１８３．２３６Ｍｂ，５号染色体１０．４０５～１５．２６９Ｍｂ均在５次

独立研究中被重复检测到（表Ｓ１）。

　　在所鉴定的７６个雌穗性状 ＱＴＬ热点区间中，有４

个区间已有雌穗性状调控基因克隆报道；所鉴定６个

可被５次及以上独立研究重复检测的 ＱＴＬ热点区间

中，有 ２个区间已有雌穗性状调控基因克隆报道

（表Ｓ１）。这表明对玉米雌穗性状定位热点区间，特别

是可被多个独立研究重复检测的区间进行重点研究，

可为玉米雌穗性状关键基因的克隆提供重要参考。本

研究所鉴定７６个雌穗性状ＱＴＬ热点区间中，７２个热点

区间尚无雌穗性状相关基因克隆，这些热点区间为进

一步克隆雌穗性状关键基因和开发分子标记进行选择

育种具有重要的指导意义。

表１　玉米雌穗相关性状ＱＴＬ、显著关联ＳＮＰ位点数量总结

Ｔａｂｌｅ１　ＳｕｍｍａｒｙｏｆｔｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆｍａｉｚｅｅａｒｔｒａｉｔｒｅｌａｔｅｄＱＴＬｓａｎｄＳＮＰｓ

性状 Ｃｈｒ１ Ｃｈｒ２ Ｃｈｒ３ Ｃｈｒ４ Ｃｈｒ５ Ｃｈｒ６ Ｃｈｒ７ Ｃｈｒ８ Ｃｈｒ９ Ｃｈｒ１０ 合计

ＥＬ ２４／９１ １７／８９ １２／３６ ７／３２ ２１／６１ ８／３９ ６／２９ ６／３７ １０／３８ １０／４０ １２１／４９２

ＥＤ ６／６ ３／１ ３／５ １／１０ ２／５ １／２ ２／４ ３／４ １０／１ ４／０ ３５／３８

ＥＷ ８／７ ９／２ ４／３ ９／２ ７／５ ２／２ ９／０ ５／３ ６／４ １／１ ６０／２９

ＫＲＮ ２６／５０ ２８／４７ ２２／３３ ４０／７２ ３８／４９ １１／２３ １８／２７ ２７／２３ ２４／３２ １１／２６ ２４５／３８２

ＫＮＲ ６／２ ５／７ ３／４ ５／１ ９／３ ２／１ １／１ ４／２ ４／２ ５／１ ４４／２４

ＣＷ ８／６ １０／１０ ３／６ ３／３ ７／５ ５／３ ５／５ ６／５ ４／２ １／１ ５２／４６

ＣＤ ８／６４ ７／４３ ０／３９ ４／４０ ２／３２ ３／３３ ２／２４ ３／２３ ７／２７ １／１９ ３７／３４４

ＥＴＢ ０／５ ５／０ １／１ ０／０ ０／０ ０／３ ３／０ ０／０ ０／１ ３／０ １２／１０

ＫＷＥ ０／０ ２／２ １／０ １／０ ２／１ １／１ ３／１ ０／２ ２／０ ０／０ １２／７

ＦＬ ０／１８ ０／１１ ０／０ ０／０ ０／２ ０／２ ０／１ ０／６ ０／８ ０／１ ０／４９

ＳＲ ０／９ ０／０ ０／０ ０／７ ０／１６ ０／１ ０／３ ０／３ ０／８ ０／０ ０／４７

合计 ８６／２５８ ８６／２１２ ４９／１２７ ７０／１６７ ８８／１７９ ３３／１１０ ４９／９５ ５４／１０８ ６７／１２３ ３６／８９ ６１８／１４６８

　　Ｎｏｔｅ：ＴｈｅｎｕｍｂｅｒｓｏｆＱＴＬｓｏｒＳＮＰｓｗｅｒｅｓｈｏｗｅｄｏｎｔｈｅｌｅｆｔｏｒｒｉｇｈｔｓｉｄｅｏｆｔｈｅｓｌａｓｈｅｓ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

３　雌穗性状ＧＷＡＳ研究进展及总结

　　近年来，随着多个植物全基因组测序解析，覆盖全

基因组的ＳＮＰ标记开发及生物信息学研究迅猛发展，

利用关联分析方法发掘植物数量性状遗传位点或基因

已成为目前国际研究的热点之一。关联分析又称连锁
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图１　玉米雌穗性状定位ＱＴＬ（ａ）及显著关联ＳＮＰ（ｂ）染色体分布

Ｆｉｇ．１　ＣｈｒｏｍｏｓｏｍａｌｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｅａｒｔｒａｉｔｒｅｌａｔｅｄＱＴＬｓａｎｄＳＮＰｓｉｎｍａｉｚｅ
ＣＤ：Ｃｏｂｄｉａｍｅｔｅｒ；ＣＷ：Ｃｏｂｗｅｉｇｈｔ；ＥＤ：Ｅａｒｄｉａｍｅｔｅｒ；ＥＬ：Ｅａｒｌｅｎｇｔｈ；ＥＴＢ：Ｅａｒｔｉｐｂａｒｒｅｎｎｅｓｓ；ＥＷ：Ｅａｒｗｅｉｇｈｔ；ＦＬ：Ｆｒｕｉｔｌｅｎｇｔｈ；ＫＮＲ：Ｋｅｒｎｅｌ

ｎｕｍｂｅｒｐｅｒｒｏｗ；ＫＲＮ：Ｋｅｒｎｅｌｒｏｗｎｕｍｂｅｒ；ＫＷＥ：Ｋｅｒｎｅｌｗｅｉｇｈｔｐｅｒｅａｒ；ＳＲ：Ｓｅｔｔｉｎｇｒａｔｅ

图２　玉米雌穗性状ＱＴＬ、ＳＮＰ热点区间及已克隆基因染色体分布

Ｆｉｇ．２　ＣｈｒｏｍｏｓｏｍａｌｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｅａｒｔｒａｉｔｒｅｌａｔｅｄＱＴＬａｎｄＳＮＰｈｏｔｓｐｏｔｓａｎｄｃｌｏｎｅｄｇｅｎｅｓｉｎｍａｉｚｅ
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不 平 衡 作 图 （ｌｉｎｋａｇｅｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｍａｐｐｉｎｇ，ＬＤ

ｍａｐｐｉｎｇ）或关联作图（ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇ），是一种以
连锁不平衡为基础，鉴定某一群体内目标性状与遗传

标记或候选基因关系的分析方法［５１５２］，分为候选基因

关联分析（ｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｂａｓｅｄａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓ）与

全基因组关联分析（ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｉｅｓ，
ＧＷＡＳ）两种［５３］，分析过程包括群体构建、表型测定、基

因型测定、群体内遗传关系评估及关联分析几个步骤。

关联分析所使用的自然群体、巢式关联群体（ｎｅｓｔｅｄ
ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ，ＮＡＭ）［５４］、多亲本高世代
互交群体（ｍｕｌｔｉｐａｒｅｎｔａｄｖａｎｃｅｄｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｉｎｔｅｒｃｒｏｓｓ，
ＭＡＧＩＣ）［５５］、随机开放亲本关联群体（ｒａｎｄｏｍｏｐｅｎ
ｐａｒｅｎｔｓａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇ，ＲＯＡＭ）［５６］等遗传多样性丰
富、重组率较高，因此关联分析定位精度较高。

　　关联分析最早应用于人类遗传疾病的致病位点探
究［５７］。２００１年，Ｔｈｏｒｎｓｂｅｒｒｙ等［５８］利用１４１个ＳＳＲ标记
在９２份玉米自交系中对玉米开花期和株高相关的
Ｄｗａｒｆ８位点进行候选基因关联分析，首次将候选基因
关联分析应用于植物中。Ｂｅｌó等［５９］利用８５９０个 ＳＮＰ
标记在５５３份玉米自交系中对油酸含量进行全基因组
关联分析，首次将全基因组关联分析应用于玉米中。

目前已有多个雌穗相关性状通过关联分析定位出显著

关联ＳＮＰ位点。例如，Ｂｒｏｗｎ等［４５］利用ＮＡＭ群体对雌
穗的３个性状和雄穗的４个性状同时进行关联分析和
连锁分析，在穗长、穗粗、穗行数３个雌穗性状中共发
现８１１个显著关联ＳＮＰ位点和１０１个ＱＴＬ位点。Ｘｉａｏ
等［４３］利用１０个ＲＩＬ群体组合形成的 ＲＯＡＭ群体和高
密度标记对 ４个雌穗性状进行关联分析，在穗长、穗

重、穗行数、穗轴重４个雌穗性状中共发现６００个显著
关联ＳＮＰ位点。
　　通过查阅和汇总国内外雌穗性状 ＧＷＡＳ研究文

献，我们共汇总并成功转换１４６８个雌穗性状显著关联
ＳＮＰ位点至 Ｂ７３参考基因组（ＡＧＰｖ４）［３８４５，６０６２］。统计
分析雌穗性状关联分析结果，鉴定出的穗长和穗行数

显著关联ＳＮＰ最多，分别为４９２个和３８２个，单穗粒重

显著关联ＳＮＰ最少，为７个，此结果与ＱＴＬ位点分布情
况较为一致（图１ｂ、表１）。从 ＳＮＰ在染色体上的分布
情况看，雌穗性状显著关联ＳＮＰ在１０条染色体上均有

分布，其中在１号染色体上分布最多，为２５８个，在１０
号染色体上分布最少，为８９个，并且 ＳＮＰ在各染色体
首、末端分布较为密集（图１ｂ、表１）。为了更全面理解

雌穗性状遗传情况，通过显著关联 ＳＮＰ分布信息确定

候选基因，我们进一步对汇总的１４６８个显著关联ＳＮＰ

位点进行对比分析，并以５Ｍｂ为滑动窗口，将窗口内

大于 ５个 ＳＮＰ的区间定义为 ＳＮＰ热点区间（ＳＮＰ

ｈｏｔｓｐｏｔ），共发现７２个雌穗性状 ＳＮＰ热点区间。与所

鉴定ＱＴＬ热点区间主要集中在穗行数性状不同，ＳＮＰ

热点区间主要分布于穗行数、穗长、穗轴粗性状，分别

为２１个、２７个、１９个，穗粗、籽粒区长度、结实率性状

ＳＮＰ热点区间分别为 １个、２个、２个（图 ２、表 Ｓ１）。

其中ＳＮＰ热点区间４号染色体０．２４５～１６．２２０Ｍｂ（穗

行数）、１号染色体０．０２８～１２．７０２Ｍｂ（穗长）、２号染

色体０．０５２～２３．８７１Ｍｂ（穗长）、５号染色体０．０６３～

１２．２４４Ｍｂ（穗长）、１号染色体０．０２３～９．４９６Ｍｂ（穗轴

粗）分别存在２０个及以上显著关联 ＳＮＰ（表 Ｓ１）。７２

个热点区间中，有１４个已在相应区间克隆雌穗性状相

关基因，如 ＩＦＡ１、ＺｍＷＵＳ１、ＣＧ１、ＵＢ３、ＶＴ２、ＢＩＦ１、ＢＩＦ４

等；５个显著关联ＳＮＰ分布较多的热点区间中，有１个

已在相应区间克隆雌穗性状相关基因，表明通过鉴定

雌穗性状ＳＮＰ热点区间，有助于确定雌穗性状遗传定

位区间和指导定位区间候选基因克隆。进一步发现一

些雌穗性状ＳＮＰ和 ＱＴＬ热点区间存在重叠。例如，穗

行数ＱＴＬ热点区间２号染色体２２．０７１～２６．７７４Ｍｂ与

穗行数ＳＮＰ热点区间２号染色体２１．５７９～２８．９８６Ｍｂ

在２２．０７１～２６．７７４Ｍｂ存在重叠，穗长 ＱＴＬ热点区间

１０号染色体１４８．６７１～１４９．２７９Ｍｂ与穗长ＳＮＰ热点区

间１０号染色体 １４３．６３２～１５０．９８７Ｍｂ在 １４８．６７１～

１４９．２７９Ｍｂ存在重叠等（表２），这些区间可被 ＱＴＬ定

位和关联分析两种方法均鉴定为热点区间，暗示该区

间可能存在调控雌穗性状重要基因。由此，进一步分

析了ＱＴＬ热点区间和ＳＮＰ热点区间重叠区域基因克隆

情况，本研究共鉴定１６个二者重叠区域，其中有３个重

叠区域已有雌穗相关基因克隆（表２）。

４　雌穗性状已克隆基因总结与分类

　　目前基于 ＱＴＬ定位、全基因组关联分析和图位克

隆等方法，已经克隆出部分调控雌穗性状相关基因，这

些基因在玉米１０条染色体上均有分布，并且在玉米雌

穗发育形成过程中通过不同的调控途径发挥相应作用

（图２、表３）。这些基因参与的调控途径主要有以下４

种：ＣＬＡＶＡＴＡＷＵＳＣＨＥＬ（ＣＬＶＷＵＳ）负反馈循环信号

调控途径［６３］、激素调控途径［６４］、ｍｉｃｒｏＲＮＡ调控途

径［６５６６］和ＲＡＭＯＳＡ调控途径［６７］。
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表２　雌穗性状ＱＴＬ及ＳＮＰ共同定位热点区间

Ｔａｂｌｅ２　ＣｈｒｏｍｏｓｏｍａｌｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｔｈｅｏｖｅｒｌａｐｓｏｆｍａｉｚｅｅａｒｔｒａｉｔｒｅｌａｔｅｄＱＴＬａｎｄＳＮＰｈｏｔｓｐｏｔｓ

性状 染色体 ＱＴＬ与ＳＮＰ共同定位热点区间／Ｍｂ 热点区间内所含基因

ＫＲＮ ２ ４．８６３～５．５８８、２２．０７１～２６．７７４ 无

３ ２２３．２４３～２２４．８２３ 无

４ ７．２５１～７．６１９、１０．６７３～１０．９５７、２００．０５３～２０８．８８７１ ＵＢ３１

５ １４．５２２～１５．２６９１、１９．１７４～２０．３１９ ＫＲＮ５ｂ１

８ １３．９７３～１４．７４７、１６．３３９～１７．１８７、１７．４６４～１７．７５３、１８．７５２～１９．２４３１、１９．２４３～２０．７９３ ＢＩＦ１１

９ １３．８１１～１５．０４２ 无

１０ １４４．２２８～１４５．１４５ 无

ＥＬ １０ １４８．６７１～１４９．２７９ 无

　　Ｎｏｔｅ：１．Ｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｈｏｔｓｐｏｔｓｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｃｌｏｎｅｄｅａｒｔｒａｉｔｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓａｎｄｔｈｅｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇｇｅｎｅｓｉｎｓｐｅｃｉｆｉｃｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

４．１　ＣＬＡＶＡＴＡＷＵＳＣＨＥＬ（ＣＬＶＷＵＳ）负反馈循

环信号途径关键基因

　　ＣＬＡＶＡＴＡＷＵＳＣＨＥＬ（ＣＬＶＷＵＳ）负反馈循环信

号途径最初是在拟南芥体内建立起来的，ＣＬＶ途径促

进器官发生，ＷＵＳ途径诱导分生组织细胞增殖，它们构

成了负反馈调节环，保证了拟南芥分生组织的正常增

殖与分化，此途径在植物中有一定的保守性［６３，１１９］。

　　 拟 南 芥 ＣＬＶ 途 径 涉 及 ３个 基 因：ＣＬＶ１

（ＣＬＡＶＡＴＡ１）［１２０］、ＣＬＶ２（ＣＬＡＶＡＴＡ２）［１２１］ 和 ＣＬＶ３

（ＣＬＡＶＡＴＡ３）［１２２］，这三个基因共同促进分生组织干细

胞向器官发生和分化起始的过程。ＷＵＳ在茎端分生组

织中心（ｏｒｇａｎｉｚｉｎｇｃｅｎｔｅｒ，ＯＣ）表达，诱导分生组织细胞

增殖，ＣＬＶ３产生反馈信号，再通过 ＣＬＶ１／ＣＬＶ２受体复

合体激活信号转导级联反应，在转录水平上抑制 ＷＵＳ

的表达，形成了调控分生组织大小的负反馈调节环，保

证拟南芥分生组织的正常维持与转化［１１９］。玉米 ＴＤ１

（ＴＨＩＣＫＴＡＳＳＥＬＤＷＡＲＦ１）基因为拟南芥 ＣＬＶ１同源基

因，在ＩＭ外层细胞和ＳＰＭ起始处表达，通过影响ＩＭ的

大小来调控花序发育，ｔｄ１突变体雌穗变形，穗行数增

加，雄穗中小穗密度增加，株高降低［６８］。玉米 ＦＥＡ２

（ＦＡＳＣＩＡＴＥＤＥＡＲ２）基因为拟南芥 ＣＬＶ２同源基因，是

ＳＡＭ和ＩＭ的负调控因子，在ＩＭ中表达；ｆｅａ２突变体的

ＩＭ显著增大且扁化，小穗密度增加，果穗变短，穗行数

增多［６９７０］。ＣＴ２（ＣＯＭＰＡＣＴＰＬＡＮＴ２）编码异源三聚体

ＧＴＰ结合蛋白的α亚基，在ＳＡＭ、ＩＭ、叶原基、小穗和花

的发育中均有表达。ＦＥＡ２位于 ＣＴ２的上游，ＦＥＡ２和

ＣＴ２／Ｇα蛋白互作，形成一个复合体来感知和传输

ＣＬＶ３类多肽信号，进而控制花序分生组织干细胞的发

育［７１］。ＦＥＡ３（ＦＡＳＣＩＡＴＥＤＥＡＲ３）基因在干细胞控制中

发挥功能，ｆｅａ３突变体雌穗 ＩＭ增大，穗行数增加［７２］。

ＦＥＡ３是 ＦＣＰ１（ＦＯＮ２ＬＩＫＥＣＬＥＰＲＯＴＥＩＮ１）的上位基

因，ＦＥＡ３可以结合 ＦＣＰ多肽，抑制 ＺｍＷＵＳ１的表

达［７２］。

　　ＺｍＷＵＳ１和 ＺｍＷＵＳ２是拟南芥 ＷＵＳ同源基因。

ＺｍＷＵＳ１是调控玉米茎尖分生组织发育的关键基因，

过表达ＺｍＷＵＳ１会导致植株发育较快、节间变短、叶片

密度略有增加，并且有些株系的叶序由互生变为对

生［７３］。近期对 Ｂｉｆ３突变体的研究发现突变体中含有

ＺｍＷＵＳ１基因的串联重复（ＺｍＷＵＳ１Ｂ）。ＺｍＷＵＳ１Ｂ

启动子区间由于插入了一小段嵌合序列导致基因表达

显著增强，造成了玉米花序分生组织结构的显著变化，

玉米雌穗最终发育为球状，表明 ＺｍＷＵＳ１基因在玉米

分生组织调控中的重要作用［７４］。ＺｍＷＵＳ２主要在叶原

基、ＩＭ中表达，ＺｍＷＵＳ２和 ＴＤ１的表达模式在雄花序

或雌花序的所有分生组织类型中高度重叠［７３］。玉米

ＣＬＶ途径基因抑制 ＷＵＳ途径基因的表达，而 ＷＵＳ途

径基因则促进ＣＬＶ途径基因的表达，二者形成负反馈

调节环，共同调控玉米分生组织进行正常的增殖和转

化［１１９］。

４．２　激素调控途径关键基因

　　目前所鉴定与雌穗发育相关的激素调控基因主要

与生长素相关，生长素在植物发育的所有阶段均起着

关键作用，许多参与生长素合成、运输和信号转导的基

因在玉米雌穗发育过程中发挥了重要作用［１２３］。

　　所克隆与生长素合成相关的雌穗发育调控基因有

ＳＰＩ１（ＳＰＡＲＳＥＩＮＦＬＯＲＥＳＣＥＮＣＥ１）和 ＶＴ２（ＶＡＮＩＳＨＩＮＧ

ＴＡＳＳＥＬ２）。ＳＰＩ１编码与拟南芥 ＹＵＣ相似的黄素单加

氧酶，该酶是色氨酸依赖性植物生长素合成途径中的

５３
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表３　已克隆雌穗性状相关基因汇总

Ｔａｂｌｅ３　Ｓｕｍｍａｒｙｏｆｔｈｅｃｌｏｎｅｄｅａｒｔｒａｉｔｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓ

调控途径 基因名称 基因ＩＤ 位置／ｂｐ 编码蛋白 参考文献

ＣＬＶＷＵＳ ＴＤ１ Ｚｍ００００１ｄ０１４７９３ Ｃｈｒ５：６３４５６８３９～６３４６０１２０ ＬＲＲ蛋白激酶 ［６８］

负反馈途径 ＦＥＡ２ Ｚｍ００００１ｄ０５１０１２ Ｃｈｒ４：１３６７６５８７１～１３６７６７７１２ ＬＲＲ蛋白激酶 ［６９７０］

ＣＴ２ Ｚｍ００００１ｄ０２７８８６ Ｃｈｒ１：１６７２２７１４～１６７３０６７６ ＧＴＰ结合蛋白 ［７１］

ＦＥＡ３ Ｚｍ００００１ｄ０４０１３０ Ｃｈｒ３：２８７１１１３１～２８７１３７２２ ＬＲＲ受体样蛋白 ［７２］

ＦＣＰ１ Ｚｍ００００１ｄ００３３２０ Ｃｈｒ２：４０１２６３６６～４０１２７３２８ ＣＬＥ蛋白 ［７２］

ＺｍＷＵＳ１ Ｚｍ００００１ｄ００１９４８ Ｃｈｒ２：３４１６７９６～３４１８００４ Ｗｕｓｃｈｅｌ相关同源异型框蛋白 ［７３７４］

ＺｍＷＵＳ２ Ｚｍ００００１ｄ０２６５３７ Ｃｈｒ１０：１４７８５５５３６～１４７８５６８７３ Ｗｕｓｃｈｅｌ相关同源异型框蛋白 ［７３］

激素途径 ＳＰＩ１ Ｚｍ００００１ｄ０４４０６９ Ｃｈｒ３：２１８２８７２９５～２１８２８９４６１ 黄素单加氧酶 ［７５］

ＶＴ２ Ｚｍ００００１ｄ００８７００ Ｃｈｒ８：１７３９４７２３～１７３９８８６５ 色氨酸氨基转移酶 ［７６］

ＢＩＦ１ Ｚｍ００００１ｄ００８７４９ Ｃｈｒ８：１８９５１７５８～１８９５３８３３ ＡＵＸ／ＩＡＡ转录因子 ［６４，７７］

ＢＩＦ２ Ｚｍ００００１ｄ０３１０６８ Ｃｈｒ１：１７５８０７８５１～１７５８０９４３２ 丝氨酸／苏氨酸蛋白激酶 ［７８７９］

ＢＩＦ４ Ｚｍ００００１ｄ０３７６９１ Ｃｈｒ６：１３４０８８８３１～１３４０９２６７０ ＡＵＸ／ＩＡＡ转录因子 ［６４］

ＰＩＮ１ａ Ｚｍ００００１ｄ０４４８１２ Ｃｈｒ９：３２９１７６３～３２９５０５９ ＰＩＮ蛋白 ［８０８１］

ＦＥＡ４ Ｚｍ００００１ｄ０３７３１７ Ｃｈｒ６：１２０７２４１１２～１２０７２６７７３ ｂＺＩＰ转录因子 ［８２］

ＢＡ１ Ｚｍ００００１ｄ０４２９８９ Ｃｈｒ３：１８６０１４６２９～１８６０１５２６４ ｂＨＬＨ转录因子 ［７５７６，７８，
８３８４］

ＢＡ２ Ｚｍ００００１ｄ００３８９７ Ｃｈｒ２：６５７４２７１３～６５７５５４６６
与ＢＡ１共定位并异二聚化的蛋
白质

［８５］

ＢＡＦ１ Ｚｍ００００１ｄ０４５４２７ Ｃｈｒ９：２１７８６３５０～２１７８７３７５ ＡＴｈｏｏｋ蛋白 ［８６］

ＫＮ１ Ｚｍ００００１ｄ０３３８５９ Ｃｈｒ１：２７６０７３３３５～２７６０８１２４２ 同源异型结构域转录因子 ［８７９０］

ＩＦＡ１ Ｚｍ００００１ｄ０２８２１６ Ｃｈｒ１：２６７７１１６５～２６７７６２３１ Ｃ２Ｃ２ｙａｂｂｙ转录因子 ［９１］

ＡＮ１ Ｚｍ００００１ｄ０３２９６１ Ｃｈｒ１：２４４８５８７９５～２４４８６７４１７ ｅｎｔ焦磷酸古巴酯合成酶 ［９２］

ＢＤ１ Ｚｍ００００１ｄ０２２４８８ Ｃｈｒ７：１７８６０５９５８～１７８６０６９０５ ＥＲＦ转录因子 ［９３］

ｍｉＲＮＡ途径 ＣＧ１ ｚｍａＭＩＲ１５６ｂ Ｃｈｒ３：６９２８２７８～６９２８４０１ 两个串联ｍｉＲＮＡ１５６ ［６５］

ＴＧＡ１ Ｚｍ００００１ｄ０４９８２２ Ｃｈｒ４：４６３５０５９７～４６３５５１１８ ＳＢＰｂｏｘ转录因子 ［９４９５］

ＴＵ１ Ｚｍ００００１ｄ０５２１８０ Ｃｈｒ４：１８１８５７３０８～１８１８６４０４２ ＭＡＤＳｂｏｘ转录因子 ［９６］

ＴＳＨ４ Ｚｍ００００１ｄ０２０９４１ Ｃｈｒ７：１３７２７３６００～１３７２７７１３９ ＳＢＰｂｏｘ转录因子 ［９７］

ＵＢ２ Ｚｍ００００１ｄ０３１４５１ Ｃｈｒ１：１９０３８２８６６～１９０３８６５８９ ＳＢＰｂｏｘ转录因子 ［９８９９］

ＵＢ３ Ｚｍ００００１ｄ０５２８９０ Ｃｈｒ４：２０３６１１３４７～２０３６１５５１８ ＳＢＰｂｏｘ转录因子 ［９８１００］

ＧＩＦ１ Ｚｍ００００１ｄ０３３９０５ Ｃｈｒ１：２７８１３４９９９～２７８１３８５６９ ＧＲＦ相互作用因子 ［１０１］

ＩＤＳ１／ＴＳ６ Ｚｍ００００１ｄ０３４６２９ Ｃｈｒ１：２９８４２２８５９～２９８４２７０５０ ＡＰ２转录因子 ［６６，１０２１０３］

ＳＩＤ１ Ｚｍ００００１ｄ０１９２３０ Ｃｈｒ７：２３０５４４６１～２３０６５５８９ ＡＰ２转录因子 ［１０３］

ＲＡＭＯＳＡ途径 ＲＡ１ Ｚｍ００００１ｄ０２０４３０ Ｃｈｒ７：１１３５７２４１０～１１３５７２９３７ Ｃ２Ｈ２锌指蛋白 ［１０４１０５］

ＲＡ２ Ｚｍ００００１ｄ０３９６９４ Ｃｈｒ３：１２１５８２８０～１２１５９０６５ ＬＯＢ结构域蛋白 ［１０６］

ＲＡ３ Ｚｍ００００１ｄ０２２１９３ Ｃｈｒ７：１７２４８４９５９～１７２４８９１９４ 海藻糖６磷酸磷酸酯酶 ［１０７］

ＲＥＬ２ Ｚｍ００００１ｄ０２４５２３ Ｃｈｒ１０：７５９９３８２８～７６００２９１２ 转录辅阻遏物 ［６７］

其他途径 ＫＮＲ６ Ｚｍ００００１ｄ０３６６０２ Ｃｈｒ６：９４１９０２５４～９４１９９６８６ 丝氨酸／苏氨酸蛋白激酶 ［１０８］

ＫＲＮ５ｂ Ｚｍ００００１ｄ０１３６０３ Ｃｈｒ５：１５１６８３３５～１５１７３０１３ 核酸内切酶／核酸外切酶／磷酸
酶家族蛋白

［１０９］

６３
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调控途径 基因名称 基因ＩＤ 位置／ｂｐ 编码蛋白 参考文献

ＺＦＬ１ Ｚｍ００００１ｄ０２６２３１ Ｃｈｒ１０：１４１５６１８６２～１４１５６４７６７ ＬＥＡＦＹ同源蛋白 ［１１０１１１］

ＺＦＬ２ Ｚｍ００００１ｄ００２４４９ Ｃｈｒ２：１２９１４０９１～１２９１７０６８ ＬＥＡＦＹ同源蛋白 ［１１０１１１］

ＩＤ１ Ｚｍ００００１ｄ０３２９２２ Ｃｈｒ１：２４３２０１４０５～２４３２０４８６５ ＩＤＤ家族蛋白 ［１１２１１３］

ＺＡＧ１ Ｚｍ００００１ｄ０３７７３７ Ｃｈｒ６：１３５８９３６０５～１３５９０１９２０ ＭＡＤＳｂｏｘ转录因子 ［１１４］

ＴＢ１ Ｚｍ００００１ｄ０３３６７３ Ｃｈｒ１：２７０５５３６７６～２７０５５４７７６ ＴＣＰ家族转录因子 ［１１５１１７］

ＴＲＵ１ Ｚｍ００００１ｄ０４２１１１ Ｃｈｒ３：１５１３２８８６２～１５１３３２８５６ ＢＴＢ／ＰＯＺ结构域转录因子 ［１１８］

限速酶。ＳＰＩ１在新近出现的原基和 ＡＭ附近表达，是

玉米花序发育所必需的。ｓｐｉ１突变体雌穗较小，籽粒较

少，ＳＰＭ起始存在缺陷［７５］。ＶＴ２基因编码玉米营养生

长和繁殖发育必需的色氨酸氨基转移酶，在花序的表

皮和脉管系统中表达，是拟南芥 ＴＡＡ１（ＴＲＹＰＴＯＰＨＡＮ

ＡＭＩＮＯＴＲＡＮＳＦＥＲＡＳＥＯＦＡＲＡＢＩＤＯＰＳＩＳ１）的直系同源

基因，在色氨酸依赖的生长素生物合成途径中将色氨

酸转化为吲哚３丙酮酸。ｖｔ２突变体雌穗畸形，穗长和

穗粒数明显减少［７６］。

　　调控雌穗发育的生长素运输和信号转导途径基因

有ＢＩＦ１（ＢＡＲＲＥＮＩＮＦＬＯＲＥＳＣＥＮＣＥ１）、ＢＩＦ２（ＢＡＲＲＥＮ

ＩＮＦＬＯＲＥＳＣＥＮＣＥ２ ）、 ＢＩＦ４ （ ＢＡＲＲＥＮ

ＩＮＦＬＯＲＥＳＣＥＮＣＥ４）、 ＺｍＰＩＮ１ａ （ ＰＩＮＦＯＲＭＥＤ

ＰＲＯＴＥＩＮ１ａ）、ＦＥＡ４（ＦＡＳＣＩＡＴＥＤＥＡＲ４）、ＢＡ１（ＢＡＲＲＥＮ

ＳＴＡＬＫ１）、ＢＡ２（ＢＡＲＲＥＮ ＳＴＡＬＫ２）、ＢＡＦ１（ＢＡＲＲＥＮ

ＳＴＡＬＫＦＡＳＴＩＧＩＡＴＥ１）。ＢＩＦ１编码生长素／吲哚３乙酸

（Ａｕｘ／ＩＡＡ）蛋白，在花序中控制所有侧生分生组织自

ＳＰＭ至ＳＭ和自 ＳＭ至 ＦＭ的启动，Ｂｉｆ１突变体花序侧

生分生组织启动存在缺陷，最终使果穗中籽粒较少，雄

穗中分枝和小穗较少［６４，７７］。ＢＩＦ２编码调节生长素运输

的丝氨酸／苏氨酸蛋白激酶，对玉米营养生长和花序发

育过程器官发生起关键作用，ｂｉｆ２突变体产生更少的分

枝、小穗、小花和花器官，生长素运输降低［７８７９］。ＢＩＦ４

编码Ａｕｘ／ＩＡＡ蛋白，在ＩＭ中以及雄穗和雌穗的外围区

间广泛表达，是花器官形成所必需的基因，ｂｉｆ４突变体

雌穗明显变小，穗轴变细、变短，穗柄细长，结实率大大

降低［６４］。ＺｍＰＩＮ１ａ编码ＰＩＮ（ＰＩＮＦＯＲＭＥＤ）蛋白，在生

长素极性转运中起作用，ＺｍＰＩＮ１ａ突变导致雌雄穗小

花减少、畸形甚至秃秆［８０８１］。ＦＥＡ４编码 ｂＺＩＰ转录因

子，是拟南芥 ＰＡＮ（ＰＥＲＩＡＮＴＨＩＡ）的同源基因，在整个

花序和花分生组织中表达，通过调节生长素等通路基

因来促进分生组织边缘的分化，ｆｅａ４突变体雌穗严重扁

化，但其 ＳＰＭ、ＳＭ、ＦＭ和花器官数目没有明显的变

化［８２］。ＢＡ１编码一种 ｂＨＬＨ转录因子，在 ＡＭ和 ＳＰＭ

中表达，可以协同调节生长素运输和合成相关基因，调

控玉米ＡＭ和侧生器官的形成，ｂａ１突变体不能产生分

蘖、果穗、雄穗分枝和雄穗中央的小穗［７５７６，７８，８３８４］。ＢＡ２

在未成熟的雄穗、雌穗、根和成熟的叶中表达，所编码

蛋白质在细胞核中定位并与ＢＡ１形成异源二聚体，ｂａ２

突变体不产生果穗并且在雄穗中具有较少分枝和小

穗［８５］。ＢＡＦ１编码含有 ＡＴｈｏｏｋＤＮＡ结合基序的转录

调节因子，位于 ＢＡ１上游，可以调控 ＢＡ１的正确表达，

是玉米果穗形成所必需的。ＢＡＦ１在ＡＭ和未成熟雌雄

穗中表达，在ＡＭ起始的早期阶段作为ＡＭ原基的边界

决定因素发挥作用，ｂａｆ１突变体无果穗或果穗较短，穗

行排列不规则［８６］。

　　除了生长素，赤霉素、细胞分裂素和乙烯途径相关

基因也可以调控玉米雌穗发育。ＫＮ１（ＫＮＯＴＴＥＤ１）在

分生组织中表达，通过调节转录因子和激素（生长素、

赤霉素、细胞分裂素等）生物合成／信号级联来促进分

生组织的活性，ｋｎ１突变体产生严重的花序发育和花结

构缺陷，雌花序和雄花序稀疏，穗很小，结实率较低，籽

粒方向改变，雌花果穗有额外的心皮［８７９０］。ＩＦＡ１

（ＩＮＤＥＴＥＲＭＩＮＡＴＥＦＬＯＲＡＬＡＰＥＸ１）负调控 ＫＮ１，ｉｆａ１

突变体产生额外的 ＳＰＭｓ、ＳＭｓ和不确定的 ＦＭ，额外小

穗的方向与正常小穗的方向相反［９１］。ＡＮ１（ＡＮＴＨＥＲ

ＥＡＲ１）基因产物参与合成贝壳杉烯，这是赤霉素生物合

成途径中的一个中间体。ａｎ１突变体雌穗中雄蕊和下

位花未退化，雌穗雌雄同花［９２］。ＢＤ１（ＢＲＡＮＣＨＥＤ

ＳＩＬＫＬＥＳＳ１）编码保守的ＥＲＦ转录因子，含有ＥＲＦ的转

录因子在乙烯介导的病原体反应以及寒冷和非生物胁

迫反应中发挥作用。ＢＤ１在ＳＭ中表达，可以抑制花序

中不确定的分枝，ｂｄ１突变体果穗发育确定性丧失，在

小穗的位置出现分枝［９３］。

７３



中国生物工程杂志 ＣｈｉｎａＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｖｏｌ．４１Ｎｏ．１２２０２１

４．３　ｍｉｃｒｏＲＮＡ调控途径关键基因

　　ｍｉｃｒｏＲＮＡ（ｍｉＲＮＡ）是一种非编码ＲＮＡ基因产物，

长度２０～２５个核苷酸，多数具有高度序列保守性、表

达时序性和组织特异性。ｍｉＲＮＡ通过与靶ｍＲＮＡ的相

互作用来抑制基因功能［１２４］。研究表明 ｍｉＲＮＡ在玉米

花序形成过程中起到重要作用，已检测到大量参与玉

米花序发育的ｍｉＲＮＡ［１２５］。

　　ＣＧ１（ＣＯＲＮＧＲＡＳＳ１）编码两个串联的 ｍｉＲ１５６，在

玉米的分生组织和侧生器官中表达，Ｃｇ１突变体产生分

蘖，花期延迟，雄穗不分枝，果穗通常很小，缺乏有序的

穗行［６５］。玉米驯化基因 ＴＧＡ１（ＴＥＯＳＩＮＴＥＧＬＵＭＥ

ＡＲＣＨＩＴＥＣＴＵＲＥ１）是ｍｉＲ１５６的靶基因，该基因在颖片

中表达，调控颖片的形态和硬度。ＴＧＡ１基因单个碱基

变化导致其编码氨基酸由大刍草的 Ｌｙｓ突变为玉米的

Ａｓｎ，从而使ＴＧＡ１转化为转录抑制子，表型从被颖壳包

被 的 籽 粒 变 成 现 代 玉 米 的 裸 粒［９４９５］。 ＴＵ１

（ＴＵＮＩＣＡＴＥ１）在叶片和幼穗原基 ＳＰＭ基部的特定细

胞表达，在分生枝形成和性别决定中起作用，且与 ＣＧ１

具有协同作用。Ｔｕ１突变体外部颖片明显延长，玉米的

籽粒完全包裹在颖片中，雄穗和果穗性别逆转［９６］。

　　ＴＳＨ４（ＴＡＳＳＥＬＳＨＥＡＴＨ４）是 ｍｉＲ１５６的另一个靶

基因，主要抑制侧生器官生长，影响 ＡＭ的启动和分生

组织的确定性。ｔｓｈ４突变体雌穗基部存在脱落的苞片，

穗行呈螺旋状，雄穗分枝数减少，雄穗主轴上的小穗单

生［９７］。 ＵＢ２ （ ＵＮＢＲＡＮＣＨＥＤ２ ） 和 ＵＢ３

（ＵＮＢＲＡＮＣＨＥＤ３）为ＴＳＨ４的同源基因，可以通过相互

作用共同调节玉米穗行数［９７］。ＵＢ２在玉米ＩＭ中表达，

调控ＩＭ的大小。ＵＢ２正调控ＵＢ３的表达，过表达ＵＢ２

会导致ＵＢ３表达量增加，进而导致穗行数减少［９８９９］。

ＵＢ３同样在ＩＭ中表达，通过调节 ＩＭ的大小调节穗行

数［９８１００］。ＫＲＮ４（ＫＥＲＮＥＬＲＯＷＮＵＭＢＥＲ４）是玉米４号

染色体上的一个穗行数主效 ＱＴＬ，位于 ＵＢ３下游约６０

ｋｂ的基因间区，作为ＵＢ３表达的远端调节子来控制穗

行数。ＫＲＮ４区间１．２ｋｂ转座子的插入导致ＵＢ３的表

达 量 下 降，穗 行 数 增 多［９９１００］。 ＧＩＦ１（ＧＲＦ

ＩＮＴＥＲＡＣＴＩＮＧＦＡＣＴＯＲ１）在 ＳＡＭ和 ＩＭ活跃分裂的细

胞中表达，可以促进花序内分生组织确定性，调节玉米

花器官命运。ｇｉｆ１突变体雌花序长分枝增加，雄花序分

枝减少，ＩＭ膨大，雄性和雌性不育。ＧＩＦ１能直接结合

到ＵＢ３启动子，通过调节 ＵＢ３表达进而调控 ＩＭ的大

小和分枝数目［１０１］。

　 　 ＩＤＳ１／ＴＳ６ （ＩＮＤＥＴＥＲＭＩＮＡＴＥ ＳＰＩＫＥＬＥＴ１／

ＴＡＳＳＥＬＳＥＥＤ６）是 由 ＴＳ４（ＴＡＳＳＥＬＳＥＥＤ４）所 编 码

ｍｉＲ１７２的靶基因，控制玉米果穗中 ＳＰＭ的数量，并调

控ＦＥＡ３、ＦＥＡ４、ＲＡ３和 ＴＳＨ４的表达。过表达 ＩＤＳ１产

生不确定性小穗，引发额外的小花，最终导致玉米穗行

数增加［６６，１０２１０３］。ＳＩＤ１（ＳＩＳＴＥＲＯＦＩＮＤＥＴＥＲＭＩＮＡＴＥ

ＳＰＩＫＥＬＥＴ１）同样是 ｍｉＲ１７２的靶基因，是启动 ＩＭ和控

制ＳＰＭ、促进分生组织决定性和产生性器官所必需的

基因，ｉｄｓ１／ｓｉｄ１双突变体花序的所有侧生分生组织均

发育异常［１０３］。

４．４　ＲＡＭＯＳＡ途径关键基因

　　ＲＡＭＯＳＡ途径主要调控植物花序的分枝发育过

程。ＲＡＭＯＳＡ途径基因突变会导致玉米雌穗产生异常

长分枝，穗行数发生变化［６７，１２６］。参与玉米ＲＡＭＯＳＡ调

控途 径 的 基 因 主 要 有 ＲＡ１（ＲＡＭＯＳＡ１）、ＲＡ２

（ＲＡＭＯＳＡ２）、ＲＡ３（ＲＡＭＯＳＡ３）。ＲＡ１编码 Ｃ２Ｈ２锌指

蛋白转录因子，在初生分生组织基部附近的边界区表

达，控制玉米花序的结构，影响 ＳＰＭ的确定性。ｒａ１突

变体雌穗产生额外的长分枝，雄穗分枝数增多，产生复

合的分枝侧轴［１０４１０５］。ＲＡ２编码ＬＯＢ结构域蛋白，该蛋

白质为ＲＡ１转录所必需的。ＲＡ２通过限制 ＡＭ的生长

来控制花序结构。ｒａ２突变体ＳＰＭ增加，雄穗分枝数增

多［１０６］。ＲＡ３基因编码一个海藻糖６磷酸磷酸酯酶，在

腋生花序分生组织的离散区间表达，通过调节海藻糖

６磷酸和海藻糖的水平来影响花序的结构。ｒａ３突变体

雌穗基部产生异常分枝，雄穗分枝数增多［１０７］。ＲＡ２和

ＲＡ３位于ＲＡ１上游，这三个基因通过 ＲＡＭＯＳＡ途径共

同调节侧生分生组织的确定性。

　　一些与 ＲＡＭＯＳＡ存在相互作用的基因如 ＲＥＬ２

（ＲＡＭＯＳＡ１ＥＮＨＡＮＣＥＲＬＯＣＵＳ２）编码转录辅阻遏物，

类似于拟南芥的 ＴＯＰＬＥＳＳ蛋白，使玉米在胚胎发生期

间保持顶端基部极性。ＲＥＬ２与ＲＡ１存在物理相互作

用，ＲＥＬ２／ＲＡ１转录阻遏复合物拮抗玉米花序发育过程

中不确定分枝的形成［６７］。ＳＯＳ１（ＳＵＰＰＲＥＳＳＯＲＯＦ

ＳＥＳＳＩＬＥＳＰＩＫＥＬＥＴＳ１）基因参与调控ＳＰＭ的分化和ＩＭ

的大小，与 ＲＡ１具有上位性相互作用，与 ＲＡ２具有协

同作用，与ＲＡ３具有加性相互作用。Ｓｏｓ１突变体影响

花序发育过程中产生的所有分生组织的确定性，导致

无梗小穗不形成，产生单个有梗小穗［１２７］。

４．５　其他调控途径基因

　　对所参与调控途径并不明确的已克隆玉米雌穗性
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状相关基因，统一归类为其他途径。ＫＮＲ６（ＫＥＲＮＥＬ

ＮＵＭＢＥＲＰＥＲＲＯＷ６）编码含有丝氨酸／苏氨酸蛋白激

酶结构域的蛋白质，在 ＩＭ中表达，通过介导 ＡＧＡＰ磷

酸化在花序发育中发挥作用，过表达ＫＮＲ６导致玉米行

粒数增加［１０８］。ＫＲＮ５ｂ（ＫＥＲＮＥＬＲＯＷＮＵＭＢＥＲ５ｂ）编

码水解二磷酸磷脂酰肌醇的核酸内切酶／核酸外切酶／

磷酸酶家族蛋白，在ＳＰＭ和 ＳＭ原基表达，对穗花序生

殖腋生分生组织的启动具有调节作用，可以特异性地

控制ＩＭ大小和穗行数。ＫＲＮ５ｂ突变导致 ＩＭ变宽，穗

行数增加［１０９］。ＺＦＬ１（ＺＥＡＦＬＯＲＩＣＵＬＡ／ＬＥＡＦＹ１）和

ＺＦＬ２（ＺＥＡＦＬＯＲＩＣＵＬＡ／ＬＥＡＦＹ２）在花序各种类型的分

生组织中均有表达，在花的发育、营养到生殖转换阶段

中起关键作用，同时影响开花时间。ＺＦＬ基因突变导

致雄穗雌穗化，果穗基部发育出次级穗，且大部分不

育［１１０１１１］。ＩＤ１（ＩＮＤＥＴＥＲＭＩＮＡＴＥ１）在幼叶中表达，编

码玉米ＩＤＤ家族蛋白，该蛋白质是玉米开花期的重要

调控因子。ｉｄ１突变体叶片增多、花序发育异常、开花

期 延 迟［１１２１１３］。 ＲＧＯ１ （ ＥＲＶＥＲＳＥＤ ＧＥＲＭ

ＯＲＩＥＮＴＡＴＩＯＮ１）是从 ＳＭ向 ＦＭ转化所必需的基因，

ｒｇｏ１突变体ＳＭ产生额外 ＦＭ，导致果穗中产生额外的

穗行，穗行紊乱，籽粒胚胎面向穗基部［１２８］。ＺＡＧ１（ＺＥＡ

ＡＧＡＭＯＵＳＨＯＭＯＬＯＧ１）在雄蕊和心皮原基中表达，编

码ＭＡＤＳｂｏｘ转录因子，调控性器官发育，ｚａｇ１突变体

雌 花 器 官 分 化 紊 乱［１１４］。 ＴＢ１ （ＴＥＯＳＩＮＴＥ

ＢＲＡＮＣＨＥＤ１）编码 ＴＣＰ家族转录因子，在 ＡＭ和雄蕊

原基中特异表达，调控玉米分蘖数和穗形态，ｔｂ１突变

体 分 蘖 增 多，雌 穗 畸 形［１１５１１７］。ＴＲＵ１（ＴＡＳＳＥＬＳ

ＲＥＰＬＡＣＥＵＰＰＥＲＥＡＲＳ１）在腋芽中表达，表达部位与

ＴＢ１重叠，在玉米分枝抑制中起到重要作用，ｔｒｕ１突变

体雌穗增长且雄穗化［１１８］。

５　总结与展望

　　高产是目前玉米育种的重要目标，玉米雌穗性状

与产量直接相关，其遗传解析和关键基因克隆对玉米

高产具有重要意义。玉米雌穗性状是多基因控制的数

量性状，遗传结构复杂，且易受环境因素影响。ＱＴＬ定

位是数量性状遗传研究较为有效的方法，能快速确定

控制目标性状的 ＱＴＬ位点。但 ＱＴＬ定位方法分辨率

较低，定位区间较大，且易受亲本、群体类型等因素的

影响导致定位结果存在差异。关联分析是经典数量遗

传理论的拓展，定位精度较高，涉及群体遗传变异丰

富，但容易存在假阳性位点。因此，本研究基于大量

ＱＴＬ定位和关联分析数据，分别鉴定出 ＱＴＬ热点区间

和ＳＮＰ热点区间，既有助于提高 ＱＴＬ定位的分辨率也

可大大减少关联分析的假阳性率，对深度解析雌穗性

状遗传结构具有重要意义，所鉴定热点区间可为雌穗

性状调控基因克隆提供理论支撑。同时，本研究鉴定

出多个可被ＱＴＬ定位和关联分析均定义为热点区间的

位点，如４号染色体２００．０５３～２０８．８８７Ｍｂ区间是穗行

数性状ＱＴＬ和ＳＮＰ同时富集的热点区间，该区间存在

已克隆基因 ＵＢ３；１０号染色体１４８．６７１～１４９．２７９Ｍｂ

区间是穗长性状ＱＴＬ和 ＳＮＰ同时富集的热点区间，该

区间尚无已知基因报道，由于该区间可被多种数量遗

传学研究方法鉴定为定位热点区间，推测可能存在调

控穗长性状的重要基因，该类区间是后期相应性状遗

传解析和基因克隆的重点。

　　通过对已克隆雌穗性状相关基因进行总结，发现

雌穗性状相关基因主要通过 ＣＬＶＷＵＳ负反馈循环信

号、激素、ｍｉＲＮＡ、ＲＡＭＯＳＡ等途径调控雌穗发育，这为

今后通过ＱＴＬ定位和关联分析所获得定位区间雌穗性

状候选基因鉴定提供了重要指导信息。可以通过基因

功能注释、基因本体论（ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，ＧＯ）分析、ＫＥＧＧ

代谢通路分析等方法对定位区间基因进行功能分类，

若定位区间存在上述通路相关基因，则可作为重要候

选基因进行进一步功能验证。

　　综上，本研究系统分析和总结了目前玉米雌穗性

状遗传定位和基因克隆主要成果，鉴定出大量雌穗性

状定位热点区间，为深入认识雌穗性状遗传结构提供

了重要数据信息，结合已知基因作用通路分析，为今后

雌穗性状基因克隆提供了全新思路。随着基因组重测

序技术的发展和机器学习等新分析方法的应用，势必

会加快玉米雌穗等性状遗传解析进程。本研究所鉴定

热点区间由于可被多项独立研究所支持，必将会成为

下一步玉米雌穗等性状相关基因挖掘的重点，所挖掘

基因将为优化玉米雌穗性状、提高玉米产量做出重要

贡献。

９３
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补充数据

表Ｓ１　雌穗性状ＱＴＬ及ＳＮＰ热点区间分布汇总

ＴａｂｌｅＳ１　ＳｕｍｍａｒｙｏｆｔｈｅｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｍａｉｚｅｅａｒｔｒａｉｔｒｅｌａｔｅｄＱＴＬａｎｄＳＮＰｈｏｔｓｐｏｔｓ

性状 染色体
ＱＴＬ热点区间／Ｍｂ

（区间内不同独立研究检测次数）

ＳＮＰ热点区间／Ｍｂ
（区间内所含ＳＮＰ个数）

已知基因

ＫＲＮ １ ５４．０２８～５５．７１０（３）、２０２．０６３～２０４．１５０（３）、２１８．４６３～
２２７．２２０（３）、２７２．９７８～２７６．０４６（３）、２９３．１０２～２９５．５６２
（４）、２９８．２１７～２９８．４２３２（３）

０．０４８～７．８１２（１７）、２５．９２５～３４．９４８１（１２） ＩＦＡ１１、ＩＤＳ１２

２ ４．８６３～５．５８８（３）、８．８０７～９．４８１（３）、１５．１９２～１６．４２２
（３）、１８．３２２～２０．３９９（５）、２２．０７１～２６．７７４（５）、３４．８８７～
３８．３１０（４）、４１．５２４～４２．２３５（４）、１９５．４７５～２０２．５８０（３）

０．１７７～７．４２６１（１３）、２１．５７９～２８．９８６（１５） ＺｍＷＵＳ１１

３ １４８．１５２～１５４．０６５（３）、２０３．６０９～２１０．４６６（３）、２２３．２４３～
２３４．０７９（３）

０．００７～５．００７（５）、１６．３３５～２１．３８４（６）、
２１９．８２３～２２４．８２３（５）

无

４ ７．２５１～７．６１９（４）、１０．６７３～１０．９５７（３）、４０．３１８～４１．６８７
（５）、４６．７８４～６４．２２８（４）、６４．５５０～７３．９１１（３）、１６８．６２３～
１７０．０６５（３）、１７８．３６５～１８３．２３６（５）、１８９．１３９～１９２．０８１
（３）、２００．０５３～２０８．８８７１（９）、２４１．４５８～２４２．１３７（３）

０．２４５～１６．２２０（３０）、２３．５４６～２９．９７８（１１）、
１９９．２９５～２０９．４６６１（１７）

ＵＢ３１

５ １０．４０５～１５．２６９１（５）、１９．１７４～２３．２７０（４）、８７．８７８～
１１０．５６０（３）、１１３．１１７～１１９．７７０（３）、１４９．４０２～１５５．４２３
（４）、１７０．６２６～１７１．２２０（３）、１７３．４０９～１７６．１４７（３）、１７７．
６４９～１８２．３７２（４）、１９１．４４１～１９２．９４５（４）、１９７．０２０～２００．
０７４（４）、２０９．６４５～２１２．２４４（４）、２１３．９２４～２１６．６１０（３）

０．００２～７．１６６（１８）、１４．５２２～２０．３１９１（７） ＫＲＮ５ｂ１

６ ３９．０８０～８１．９７１（３）、１５２．８４６～１５３．５４１（３）、１５４．３６８～
１５５．６０３（３）、１５８．５２２～１６６．０２７（３）

０．１５８～５．４７６（６）、８．７５７～１３．７５７（５） 无

７ ４２．９３１～８７．９６６（３）、１０１．６４５～１０４．５７６（３）、１２８．９８７～
１３０．２９５（３）、

１１．５２４～１８．２５０（１１） 无

８ １３．５５９～１４．７４７（３）、１６．３３９～１７．１８７（３）、１７．４６４～
１７．７５３（３）、１８．７５２～１９．２４３２（３）、１９．２４３～２０．７９３（３）、
２１．８１８～２３．７４２（３）、２７．６７６～３４．２８９（３）、１０２．４１６～
１０３．３４５（３）、１１３．４９３～１１５．６６５（４）、１６４．８０３～１６５．６７８
（３）、１６６．２８０～１６７．５６８（３）、１７５．４３４～１７６．３２３（３）

０．００２～６．２９８（６）、１３．９７３～２１．４６９１，２（８） ＶＴ２１、ＢＩＦ１２

９ １３．８１１～１５．０４２（３）、２３．１７４～２７．７７８（３）、９９．１３９～１０２．４４１（３）、
１０２．４４１～１１２．２７２（３）、１４４．０５１～１４５．５４８（４）

０．０１６～６．２４８１（１３）、１１．８３４～１６．８３４（５） ＰＩＮ１ａ１

１０ ８５．２７７～８７．４０１（３）、８７．４０１～９３．３７４（３）、９３．３７４～
９３．６１１（４）、９３．６１１～１０３．６５４（３）、１４４．２２８～１４６．８９５（３）

１１．３９７～１６．３９７（５）、１４０．１４５～１４５．１４５１

（５）
ＺＦＬ１１

ＥＬ １ 无 ０．０２８～１２．７０２（２８）、２３．３４２～３３．２６１（１８）、
２５３．３６３～２５８．３６３（５）、２６１．４６０～２６７．９７８
（６）

无

２ １０７．２１０～１３８．７６１（３） ０．０５２～２３．８７１１（３７）、１８９．６６８～１９５．７６９
（６）、２２７．４００～２３７．８６４（１１）

ＺｍＷＵＳ１１

３ 无 ０．０２４～８．４３４１（１３）、１８．２２３～２６．５９６（７）、
２１９．８２２～２２６．８７５（８）

ＣＧ１１

４ 无 １．２７７～６．２７７（５）、２１３．０７７～２１８．０７７（８） 无

５ 无 ０．０６３～１２．２４４（２９）、２１１．１５４～２１７．５７７（８） 无

６ 无 １．３４５～６．３４５（５）、１３２．５２９～１４１．４２７１

（１０）、１４１．６６３～１４６．９９８（６）、１５２．９５５～
１５７．９５５（５）

ＢＩＦ４１

０４
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（续表Ｓ１）

性状 染色体
ＱＴＬ热点区间／Ｍｂ

（区间内不同独立研究检测次数）

ＳＮＰ热点区间／Ｍｂ
（区间内所含ＳＮＰ个数）

已知基因

７ 无 １５９．９３４～１６７．６８７（９） 无

８ 无 １１．８６２～１８．２４６１（７）、１６３．２６５～１６９．４１６（８） ＶＴ２１

９ １５０．０００～１５０．６７２（４） ７．３０８～１９．１４８（１６）、１２２．２５３～１２７．２５３（５） 无

１０ １４８．６７１～１４９．２７９（３） ０．１５４～８．７３１（１０）、１２．７９４～１７．８９８（６）、
１３５．０６４～１４１．７９８（７）、１４３．６３２～１５０．９８７
（６）

无

ＣＤ １ 无 ０．０２３～９．４９６（２８）、１９．４３５～３３．６９９（１２） 无

２ 无 ０．１５６～７．４８４（１５）、１１．９５５～２７．９７６（１６） 无

３ 无 ０．１４８～７．１２０１（１０）、２１．２６８～２７．３６５（７）、
２１１．８５９～２２１．３８９２（９）

ＣＧ１１、ＳＰＩ１２

４ 无 ０．０６５～７．１１３（１３）、１７．５８６～２８．１９１（１１） 无

５ 无 ０．０６９～１０．７１５（１２） 无

６ 无 ０．０８３４～５．３７５（６）、１４．８７７～２０．１６２（７）、
１４４．６９５～１５４．６３４（９）

无

７ 无 １２．７４３～２１．３５３（８） 无

８ 无 １．２７２～７．５４９（９） 无

９ 无 ０．０２５～６．９４６（１３）、１１．８８９～１７．９４３（６） 无

１０ 无 ６．９２５～１１．９２５（５）、１３．７６７～１８．８５６（７） 无

ＥＤ ４ 无 ２３９．７６５～２４６．０２０（６） 无

ＥＷ １ ２８４．９７５～２８６．１０３（３） 无 无

２ ４２．６７３～５０．１４４（３） 无 无

ＫＮＲ ５ ８２．６１１～８７．０３３（３）、９２．６７４～１４２．５８４（３）、１４２．５８４～
１７０．５１４（３）

无 无

ＦＬ １ 无 ２５．１５６～３１．８８９１（１１） ＩＦＡ１１

９ 无 ７．３０８～１２．３８０（７） 无

ＳＲ ４ 无 １３６．４４９～１４１．４４９（６） 无

５ 无 ７０．６２８～７６．０７０（９） 无
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